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Durante el cultivo de soja son frecuentes episodios de estrés térmico (ET) combinados 
con insuficiente disponibilidad hídrica, que pueden afectar tanto el rendimiento (Rto) y sus 
componentes número de granos (NG) y peso de granos (PG), como la fisiología de la 
planta, dependiendo del momento de ocurrencia y la intensidad de los estreses. El objetivo 
del presente trabajo, fue analizar el impacto de episodios de altas temperaturas y estrés 
hídrico durante el llenado de granos de soja sobre el metabolismo primario de la fuente y 
como esto afecta el rendimiento y  sus componentes. Para ello se realizó un experimento en 
la EEA INTA Manfredi durante la campaña agrícola 2012-2013. El experimento consistió 
en manipular la disponibilidad hídrica y la temperatura durante el llenado de granos en soja. 
Esto dio lugar a cuatro tratamientos: control, estrés térmico (ET), estrés hídrico (EH) y ET 
× EH. Se cuantificó el nivel de ET y de EH logrado y se determinaron además del Rto, NG 
y PG, las siguientes variables bioquímicas-fisiológicas (VBF) antes, durante y después de 
aplicado los estreses: capacidad férrico reductora de plasma (FRAP), malondialdehído 
(MDA), clorofilas (Clo), almidón (Alm), azúcares (Az), proteína de hoja (PrH), alantoína 
(Al), y ácido alantóico (AcA), rendimiento cuántico del fotosistema II (ᶲPSII) y eficiencia 
cuántica máxima (Fv/Fm). Los tratamientos de ET, EH y ET × EH causaron disminución 
del Rto del orden del 20%,  43%, 41%, respectivamente comparado con el control. Las 
reducciones en el Rto a través de los diferentes tratamientos, fueron explicadas por las 
disminuciones tanto del NG como del PG. Bajo ET regado se produjo efecto compensatorio 
de la caída del NG, alcanzando el PG valores similares al control. Las disminuciones del 
Rto y sus componentes pudieron explicarse a partir del efecto negativo de los estreses 
estudiados sobre el funcionamiento de la fuente fotosintética caracterizado en este estudio a 
través de las VBF. Aunque bajo ET se produjeron modificaciones en los valores de las 
VBF, las diminuciones más drásticas de estas (i.e. Fv/Fm, ᶲPSII, Alm, Az, FRAP, Clo) 
fueron observadas en las parcelas bajo déficit hídrico, indicando alteraciones en el estado 
fotosintético de las plantas sometidas a EH y ET×EH. Lo cual fue confirmado por el 
amarillamiento precoz de las plantas en estos tratamientos, comparadas con las parcelas 
regadas (con o sin ET). El biplot explicó 88,3% de la variación total de los datos 
estandarizados. Las variables Rto, NG, PG, Alm, ᶲPSII, Fv/Fm, FRAP, Az y PrH 
estuvieron asociadas positivamente entre sí, alcanzando niveles elevados en el control 
regado; el contenido de MDA, Clo y AcA fue mayor bajo ET y Al fue elevada en 
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situaciones de EH y ETxEH. Además, se observó que el Rto y sus componentes estuvieron 
correlacionados positivamente con Alm, ᶲPSII, Fv/Fm, Az, FRAP y negativamente con Al. 
Esto se vio parcialmente reflejado en los modelos de regresiones encontradas, donde se 
observó que Alm y ᶲPSII  fueron buenas predictoras de Rto, mientras que Alm, ᶲPSII y PrH 
fueron predictores robustos del PG. Las variaciones del NG fueron explicadas 
significativamente por FRAP, Az, PrH, Alm y ᶲPSII pero a través de modelos lineales 
simples. Además, se pueden considerar al MDA y PrH como indicadores de ET, al Fv/Fm 
de ET × EH y al FRAP como indicador de los tres tratamientos de estrés: ET, EH y ET × 
EH. Según nuestro conocimiento este trabajo es el primero que a partir de ensayos 
realizados a campo contribuyó a la identificación de VBF asociadas al Rto y sus 
componentes en soja expuesta simultáneamente a la interacción de breves periodos de ET 
con EH durante el llenado de granos. Esto  podría ser de suma utilidad para el 
mejoramiento genético en estudios de screening de genotipos. 
 
Palabras Claves: Glycine max (L.) Merr, llenado de granos, interacción de breves periodos 
















La soja [Glycine max (L.) Merr] presenta múltiples usos tanto para la alimentación 
humana como animal, presentando características que le permitieron ser el cultivo con más 
rápida adopción y expansión en la agricultura del país (Buyatti et al., 2006). Argentina es el 
principal exportador de productos derivados como harina y aceite y es el tercer exportador 
mundial de granos luego de USA y Brasil (USDA, 2013). Actualmente se siembran en el 
país 20 millones de hectáreas con una producción estimada en 49,3 millones de toneladas 
(campaña 2012/13, SAGPyA, 2013).  
La región sojera argentina cubre una vasta área ecológica que se extiende desde la 
latitud 23º a la 39º Sur, lo que representa un amplio rango de condiciones ambientales. El 
cultivo se realiza mayoritariamente bajo secano y crece en condiciones ambientales muy 
contrastantes en términos de precipitaciones, radiación solar y temperatura (Carrera et al., 
2009). El agua es el factor más limitante en la producción de cultivos extensivos en secano 
(Micucci y Alvarez, 2004) y es en muchas ocasiones, acompañado por episodios de 
elevadas temperaturas lo cual representa una grave amenaza para la producción de cultivos 
en todo el mundo (Tennant y Hall, 2001). 
Según el informe del Panel Intergubernamental sobre el Cambio Climático (IPCC, 
2012), la temperatura media mundial aumentará 0,3ºC por década y se producirán cambios 
en la distribución de las precipitaciones, dando lugar a la ocurrencia de sequías, 
inundaciones y fenómenos meteorológicos extremos. Bajo este pronóstico, el estudio de los 
mecanismos de respuestas de la fuente fotosintética en soja expuesta a estreses abióticos 
durante el llenado de granos adquiere gran relevancia. Más aun, las investigaciones que 
involucren experimentos a campo estudiando variables ecofisiológicas, simultáneamente 
con variables bioquímicas-fisiológicas (VBF) son de suma importancia ya que combinan 
escalas y sub-disciplinas dentro de la biología vegetal que promueven el entendimiento de 
mecanismos complejos como lo son las respuestas de los cultivos a condiciones de estrés. 
Resulta importante destacar que se han producido significativos avances en el 
entendimiento del efecto de los factores ambientales sobre el funcionamiento de la fuente 
fotosintética, el rendimiento (Rto) y sus componentes en cereales como trigo y maíz. No 
obstante, son escasos los estudios que abordan las relaciones funcionales y procesos 
involucrados en la generación del Rto y sus componentes en soja, cultivo más sembrado en 
el país. Según nuestro conocimiento, no han sido aún investigados en soja los efectos de 
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episodios de estrés térmico (ET) y déficit hídrico simultáneos sobre el funcionamiento de la 
fuente de asimilados. La identificación de estrategias para mitigar y compensar los efectos 
negativos de los estreses abióticos en la producción de los cultivos, hace necesario como 
punto de partida mejorar la comprensión de las bases eco-fisiológicas subyacentes que 
regulan las respuestas del cultivo a los estreses abióticos. Los conocimientos generados 
podrían ser útiles en programas de mejoramiento genético para el screening de genotipos 
por caracteres bioquímico-fisiológicos asociados con mejor comportamiento ante ET y/o 
estrés hídrico (EH). 
 
1. Ciclo Ontogénico del Cultivo de Soja y Generación del Rendimiento  
 
Existen diferentes escalas propuestas para identificar los diversos estadíos fenológicos 
en soja, la más difundida es la escala desarrollada por Fehr y Caviness (1977) (Fig. 1). Esta  
escala realiza una descripción morfológica del cultivo, la cual es independiente del  
genotipo utilizado y de condiciones como el sitio, fecha de  siembra y densidad ya que tiene 
en cuenta los cambios morfológicos ocurridos en el tallo principal del 50 % de las plantas 
del cultivo (Kantolic et al., 2006). Distingue dos etapas principales, una que describe los 
estados vegetativos (V) y la otra los reproductivos (R). Dentro de este último, los estadios 
que se destacan a continuación son los abordados en el presente trabajo: R5 “inicio de 
formación de semillas” (una vaina, ubicada en uno de los 4 nudos superiores del tallo 
principal, contiene una semilla de 3 mm de largo), R7 “inicio de maduración” (una vaina 
normal ubicada en el tallo principal ha alcanzado su color típico de madurez), R8 “madurez 






Figura 1. Esquema del ciclo ontogénico del cultivo de soja. Se representa la morfología en 
algunos estadíos de desarrollo según la escala de Fehr y Caviness (1997). VE: emergencia; 
VC: estado cotiledonar; V2: 2
do
 nudo; V4: 4
to
 nudo R1: inicio de floración; R5: inicio del 
llenado de granos; R7: inicio de madurez fisiológica. 
 
La soja es un cultivo de gran uso comercial y conocer su Rto es de suma importancia. El 
Rto del cultivo de soja resulta de dos componentes numéricos principales que no son 
independientes entre sí: el número de granos (NG) que se establecen por unidad de área y el 
peso (PG) que ellos alcanzan. A pesar de que ambos componentes explican el Rto, las 
variaciones en el NG en soja provocadas por distintos factores ambientales, en general 
están más estrechamente asociadas con cambios en el Rto comparado con las variaciones 
en el PG (Kantolic et al., 2006). 
El NG se divide principalmente en tres subcomponentes: número de nudos por unidad de 
área del cultivo, número de vainas por nudo y número de granos por vaina (Kantolic et al., 
2006). Comenzando con la descripción del número de nudos por unidad de área del cultivo, 
la aparición de éstos en el tallo principal empieza en emergencia y progresa hasta después 
de la floración (Fig. 2), sobre todo en genotipos indeterminados (Board y Settimi, 1986, 
citado por Kantolic et al., 2006). La elongación y supervivencia de los nudos está, además, 
condicionada por la tasa de crecimiento del cultivo y los factores ambientales que la 
regulan. Continuando con el número de vainas por nudo, su determinación comienza con el 
inicio de formación de los primordios florales, seguido de su desarrollo y crecimiento hasta 
su transformación en estructuras florales maduras, la fecundación y el cuaje (Carlson, 1973 
citado por Kantolic et al., 2006) (Fig. 2). El número de vainas depende de la fotosíntesis y 
de la tasa de crecimiento del cultivo, ya que si las mismas se reducen,  aumenta el aborto de 
flores, disminuyendo el número de vainas por nudo. Terminando con los subcomponentes 
del NG, el NG por vaina es mucho más estable que los demás subcomponentes ante 
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variaciones ambientales aunque uno o más granos de una vaina pueden abortar antes de 
ingresar en su fase de llenado efectivo, modificando el NG logrado por vaina (Egli, 1998). 
En resumen, a lo largo del ciclo del cultivo se van generando, en forma secuencial, los 
subcomponentes que determinan el NG, los cuales están condicionados por la tasa de 
crecimiento del cultivo y la cantidad de asimilados disponibles (provenientes de la fuente 
fotosintética) los que a su vez, están regulados por las condiciones ambientales (Kantolic et 
al., 2006). 
El segundo componente numérico de Rto, el PG, se establece durante el comienzo de 
llenado de grano (R5) (Fig. 2) y puede describirse como una función de su tasa de 
crecimiento y de la duración del período de llenado (Egli et al., 1981). Las principales 
diferencias entre genotipos en el PG son atribuibles a diferencias en la tasa de crecimiento 
de los granos la cual es sensible a factores ambientales (Kantolic et al., 2006). Sin embrago, 
gran parte de las variaciones ambientales (como por ejemplo déficit hídrico) afectan el 
tamaño de la semilla y no la tasa de crecimiento, debido a cambios en la duración del 
período efectivo de llenado (Egli, 1998).  
 
 
Figura 2. Evolución de los componentes del rendimiento en soja en relación a los días de 
emergencia del cultivo y del estadío fenológico del mismo (R1: inicio de floración: R5: 
inicio de llenado de grano; R6: máximo tamaño de semilla).  
 
Los subcomponentes del Rto (NG y PG) se definen durante un período muy extenso del 
ciclo. Sin embargo, para definir el Rto, no todo el ciclo resulta igualmente crítico. En soja, 
está determinado que el período crítico comienza en R1 y finaliza 10 a 12 días después de 
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R5 (Board y Tan, 1995; citado por Kantolic et al., 2006) o puede prolongarse hasta el 
comienzo de R6 (Egli, 1997), donde la aparición de nudos y la fijación del NG se 
superponen parcialmente con la etapa de crecimiento de los granos (R5-R6), que finaliza  
en madurez fisiológica (R7-R8) (Fig. 2) (Kantolic et al., 1995). Durante el período crítico, 
se maximiza la producción y se define la supervivencia de los subcomponentes del NG 
anteriormente citados. Esta supervivencia, está íntimamente asociada a la disponibilidad de 
asimilados presentes en la fuente fotosintética de las plantas (Kantolic et al., 2006). Cuando 
ocurren variaciones en la fotosíntesis durante el período crítico puede existir un efecto 
compensatorio entre el PG y NG si aún este último no está completamente establecido, 
manteniendo así, la disponibilidad de asimilados por unidad de semilla (Kantolic et al., 
2006). Sin embargo, a medida que se avanza en el ciclo ontogénico de la soja, 
particularmente durante el período de llenado de granos, el NG va siendo fijado y la 
capacidad de compensación frente a situaciones de estrés disminuye al mismo tiempo que 
las pérdidas de Rto se incrementan (Egli, 1998). Por lo tanto, las relaciones entre NG y PG 
dependen del momento del estadío fenológico y del grado de limitaciones en la asimilación 
de carbono. 
 
2. Estrés Térmico y Estrés Hídrico: Definición 
 
Se considera estrés a la alteración de la condición fisiológica causada por factores 
externos que alteran la homeostasis (Gaspar et al., 2002), que dependiendo de la intensidad 
del mismo provoca disminución en crecimiento y desarrollo y, por ende consecuencias 
negativas sobre la productividad de los cultivos (Prasad, 2008). El ET se define a menudo 
como el aumento de la temperatura más allá de un nivel de umbral para un período de 
tiempo suficiente como para causar daños en el crecimiento y desarrollo de plantas. Si la 
elevación de la temperatura es mayor a 10–15°C sobre la temperatura ambiental, se 
considera ET (Wahid et al., 2007). Dentro de los daños que causa este tipo de estrés en las 
plantas se puede citar la inhibición de crecimiento, reducción en el flujo de iones, 
producción de especies activas del oxígeno, desnaturalización y agregación de proteínas, 
incremento en fluidez de lípidos de membranas, inactivación de enzimas cloroplásticas y 
mitocondriales e inhibición de síntesis de proteínas, entre otros (Howarth, 2005; citado por 
Wahid et al., 2007). Es importante caracterizar correctamente el ET, dado que temperaturas 
moderadamente altas durante todo el llenado de granos (25 a 32ºC) o breves períodos (3-5 
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días) de muy altas temperaturas (33 a 40ºC) pueden tener efectos muy diferentes en el Rto y 
calidad de los granos (Wardlaw y Wrigley, 1994). Wardlaw et al., (2002) concluyeron que 
los episodios de temperaturas muy altas resultan más perjudiciales sobre el PG que 
temperaturas moderadamente elevadas sostenidas durante un período más largo. Rondanini 
et al., (2003) también reportaron efectos detrimentales de breves períodos de ET durante el 
llenado en el PG de girasol. Esta distinción en los tratamientos de ET es relevante dado que 
en muchos casos, lo que ocurre en condiciones de campo son episodios de alternancia de 
altas temperaturas. 
El EH ocurre inicialmente cuando la tasa perdida de agua por transpiración supera la 
tasa de absorción, ocasionado por disminuciones en el potencial hídrico del agua del suelo 
(Jaleel et al., 2007b-e). Los efectos de EH depende de la intensidad y duración del mismo, 
los que se traducen en menores contenidos de agua en la planta, e inducen: pérdida de la 
turgencia, disminución del crecimiento celular por elongación, cierre de estomas, 
disminución de la disponibilidad de CO2, caída de la tasa de fotosíntesis, aumento de la 
generación de especies activas del oxígeno y procesos oxidativos, cambios en los 
contenidos de azúcares y almidón y finalmente marchitamiento y muerte (Bohnert y Jansen, 
1996). Hsiao (1973) definió tres grados de EH teniendo en cuenta el contenido relativo de 
agua (CRA), medida que normaliza el contenido real de agua en tejido con respecto al 
potencial de agua que el tejido podría tener (Lawlor, 1995). Los tres grados de clasificación 
fueron: i) estrés leve: disminución del potencial hídrico de algunos bares (décimas de MPa) 
o del CRA en un 8-10% respecto a plantas bien regadas bajo leve demanda evaporativa; ii) 
estrés moderado: disminución del potencial hídrico más acentuada, aunque menor a 1,2-1,5 
MPa o una disminución del CRA entre un 10 y un 20% y, iii) estrés severo: disminución 
del potencial hídrico mayor a 15 bares (1,5 MPa) o  disminución del CRA mayor a un 20%.  
Prasad (2008), establece que cuando existen episodios que combinan estreses abióticos 
(i.e. ET, EH, estrés salino, entre otros) los efectos deletéreos se incrementan, de forma que 
no se registran los mismos daños frente a un estrés en forma individual que en combinación 
con otros estreses y en condiciones de campo, el EH y ET usualmente coocurren. Mittler 
(2006), observó que las respuestas moleculares y metabólicas de las plantas a una 
combinación de ET × EH son únicas, no pudiéndose extrapolar directamente a las 





3. Efectos del Estrés Térmico y/o Hídrico en Relación al Momento de Ocurrencia 
Durante el Ciclo Ontogénico de la Soja 
 
Es conocido que existe un efecto diferencial sobre los componentes del Rto de los 
cultivos a la ocurrencia de eventos de ET y/o EH según la etapa fenológica que atraviesa el 
cultivo. Por ejemplo, ocurrencias de episodios de ET (35°C) en la etapa final de fijación de  
vainas en soja, disminuye el NG (Spears et al., 1997; citado por Egli, 1998), mientras que 
en situaciones de EH las reducciones en el NG pueden ocurrir entre la floración y la 
fijación de la vaina (Shaw y Laing, 1966; citado por Egli, 1998;). Estos descensos son 
consistentes con lo planteado párrafos anteriores donde se especifica que cambios en las 
condiciones ambientales como el ET y EH a lo largo del período crítico,  reducen la 
disponibilidad de asimilados debido a alteraciones en la fotosíntesis, lo que produce 
modificaciones en los subcomponentes que determinan el NG. El PG, que depende de la 
tasa de crecimiento y de la duración del llenado de grano, se reduce tanto en condiciones de 
ET (Tollenaar y Bruulsema, 1988: citado por Egli, 1998) como de EH severo durante el 
llenado de grano en soja (de Souza et al., 1997). Está reportado que la tasa de crecimiento 
en condiciones de ET, aumenta a temperaturas mayores a los 30°C (Gibson y Mullins, 
1996; citado por Egli et al., 1998), al igual que la duración de llenado, pero al momento de 
explicar las reducciones en los valores de PG, pareciera que las reducciones en la tasa de 
crecimiento son más explicativas que las disminuciones en la duración de llenado 
(Tollenaar y Bruulsema, 1988; citado por Egli, 1998). Bajo EH severo, a pesar de que la 
tasa de crecimiento es levemente afectada, la duración del llenado de grano es notablemente 
reducida (18-29%), lo que produce disminuciones del PG (7-32%) y por ende del Rto (26-
44%), además de acelerar procesos de removilización  asociados a senescencia (de Souza et 
al., 1997). En trigo, Perrotta et al., (1998), registró durante el período de llenado, 
alteraciones en el PG y la calidad, incluyendo cambios en el contenido de proteínas en 
relación a otros componentes del grano, pudiendo cambiar el tipo de proteínas sintetizado, 
afectándose la relación gluteninas:gliadinas en detrimento de la calidad panadera del trigo 
(Stone y Nicolas, 1994). El mecanismo de reducción de la duración de llenado de grano, lo 
que reduce el tamaño de las semillas,  permite desviar los recursos para hacer frente a los 
estreses, optimizando la disponibilidad de fotoasimilados a cada uno de los granos ya 
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establecidos en un lapso menor de tiempo comparado con condiciones controladas, lo que 
permite mantener constante la tasa de crecimiento individual por semilla (Egli, 1998). 
 
4. Respuestas Bioquímicas-Fisiológicas del Funcionamiento de la Fuente de 
Asimilados en Soja al Estrés Térmico y/o Hídrico 
 
     4.1  Fotosíntesis y Carbohidratos 
 
La sacarosa y el almidón (Alm) son los principales productos primarios de la fotosíntesis 
y como tales, son indicadores del funcionamiento fotosintético de las plantas. Tanto el ET 
como el EH pueden influir negativamente en la fotosíntesis ya sea a través del cierre de los 
estomas, lo que disminuye el flujo de dióxido de carbono (CO2) (Chaves et al., 2003; 
Flexas et al., 2004) o bien, afectando las actividades metabólicas (Farquhar et al., 1989). 
Estas alteraciones, producen disminuciones en las concentraciones de sacarosa y Alm, 
reduciendo la disponibilidad de asimilados en toda la planta. Por ejemplo, Chaitanya et al., 
(2001), observaron en plantas de Morus alba que episodios de ET (40°C) provocaron 
reducciones en las concentraciones de sacarosa y Alm debido a la disminución de la 
actividad de la enzima sacarosa fosfato sintasa, la cual interviene en la síntesis de sacarosa. 
También se conoce en algunos cereales que elevadas temperaturas, reducen los niveles de 
Alm (Maestri et al., 2002). Brevedan y Egli (2003) y de Souza et al., (1997), en plantas de 
soja en macetas bajo condiciones de EH durante el llenado de grano, registraron 
disminuciones en la concentración de Alm y azúcares (Az), al mismo tiempo que se 
redujeron los valores del Rto, PG y NG (en menor medida) indicando que el proceso de 
fotosíntesis fue alterado ya sea a nivel bioquímico y/o fisiológico, observado por la 
disminución en la disponibilidad de asimilados (Alm y Az). 
Las clorofilas (Clo) son moléculas complejas encargadas de la absorción, transferencia y 
conversión fotoquímica de la energía lumínica que sustentan la fotosíntesis (Taiz y Zeiger, 
2008). Está demostrado, que ante condiciones de ET y/o EH las Clo disminuyen (Farooq et 
al., 2009; Anjum et al., 2003b). Una posible explicación de por qué esto sucede, es la 
propuesta por Howarth (2005) (citado por Wahid et al., 2007) quien reportó que el ET 
afecta las enzimas presentes en las Clo. Por otro lado, resulta interesante destacar que, si el 
ET y/o EH se produce durante el llenado de grano, se acelera la senescencia de la canopia 
del cultivo, disminuyendo los valores de Clo (de Souza, 1997). La reducción en la 
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concentración de estos pigmentos fotorreceptores, responsables de la primera etapa en la 
transformación de la energía de la luz solar en energía química, conlleva a una reducción de 
la de fotosíntesis, acelerando el período de llenado (Wittenbach et al., 1980).  
En situaciones de campo se conoce que, bajo condiciones de EH, las temperaturas de la 
canopia se elevan frecuentemente al reducirse la transpiración, superando a menudo la 
temperatura del ambiente (Idso et al., 1981; Rose, 1988). En cultivos bajo EH se podría 
esperar entonces que temperaturas altas generen mayor estrés si son acompañadas por 
sequía inductora del cierre estomático (Stone, 1999). Esta combinación de estreses (ET × 
EH) modifica los procesos fotosintéticos (Rizhysky et al., 2004) produciendo alteraciones 
de tipos aditiva o multiplicativa (Prasad, 2004), debido a que la combinación tiene varios 
aspectos únicos como la superposición de elevados niveles de respiración con bajos niveles 
de fotosíntesis, estomas cerrados y altas temperaturas en hoja (Mittler, 2006). Pese a estas 
consecuencias diferenciales existentes entre la combinación de estreses y la manifestación 
individual de cada uno de ellos, no se ha podido registrar evidencias que analicen el Alm, 
Az y Clo como marcadores indirectos del estado fotosintético de la plantas bajo situaciones 
de ET × EH y la asociación de estos con el Rto y sus componentes. 
Además de las variables ya citadas para conocer el estado fotosintético de las plantas, se 
puede determinar la eficiencia cuántica del fotosistema II, variable indicadora de la 
eficiencia fotosintética del cultivo, que se determina a través de la emisión de fluorescencia 
de clorofilas y diagnostica la presencia de factores de estrés (cómo el ET y el EH) que 
afectan este proceso (Andrews et al., 1995; Mohammed et al., 1995). A través de la 
emisión de fluorescencia de clorofilas se puede calcular el rendimiento cuántico del 
fotosistema dos (ᶲPSII), el cual cuantifica la proporción de energía absorbida por el 
fotosistema dos (PSII) que es utilizada en el transporte fotosintético de electrones y está 
fuertemente correlacionada  con la tasa de fijación de CO2 (Bilger y Björkman, 1990). Otra 
variable posible de ser calculada es la eficiencia cuántica máxima del PSII (Fv/Fm) la cual 
es un parámetro muy estable entre las distintas especies vegetales e indicativa de procesos 
de  fotoinhibición dados por daños fotooxidativos de proteínas esenciales del  PSII (Greer, 
1998). Este valor disminuye cuando la planta está sometida a algún tipo de estrés, tanto 
biótico como abiótico. La disminución de la tasa de transporte electrónico suele ser de 
menor magnitud que la caída de la fotosíntesis (Flexas et al., 1998), lo que sugiere que 
otros procesos (distintos que la asimilación de CO2) se  convierten en destinos alternativos 
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de electrones. Los principales destinos alternativos de la energía absorbida son la disipación 
en forma de calor y las transferencias de electrones o energía hacia el oxígeno.  
Willits y Peet (2001) encontraron en plantas de tomate (Lycopersicon esculentum Mill.) 
sometidas a ET (40°C) en invernadero, valores Fv/Fm de 0,83 en hojas con temperatura de 
15°C y de 0,79 en hoja con temperatura de 40°C. Inamullah e Isoda (2005) observaron en 
platas de soja en macetas bajo condiciones de EH, disminuciones tanto en los valores de 
Fv/Fm como de ᶲPSII, más aún, si aumentaba la temperatura de las hojas. La disminución 
en los valores de eficiencia cuántica bajo ET y EH demuestran alteraciones en la 
fotosíntesis, lo que se traduce en disminuciones en la disponibilidad de asimilados y cómo 
se citó párrafos anteriores, reducciones en la disponibilidad de asimilados podrían afectar el 
Rto final del cultivo y sus componentes. Sin embargo, no se ha podido encontrar 
antecedentes que consideren a la Fv/Fm y al ᶲPSII como predictores del Rto, NG y PG. 
 
   4.3  Estrés oxidativo 
 
El oxígeno molecular en estado basal es una molécula triplete con los electrones de su 
último orbital desapareados, lo que lo torna relativamente poco reactivo (Foyer et al., 
1994). Las vías de activación son dos: i) absorción de energía y cambio del spin de uno de 
los electrones desapareados generando oxígenos singulete (O2
1
) y, ii) reducción 
monovalente consecutiva hasta llegar a agua con la consecuente formación de radical 
superóxido (O2
-
), peróxido de hidrógeno (H2O2) y radical hidroxilo (OH
-
). En conjunto 
estos compuestos se denominan especies activas del oxígeno (EAO) (Mittler, 2002) 
La generación de EAO es parte del metabolismo aeróbico normal y aumenta bajo toda 
condición de estrés. Tanto el ET cómo el EH, reduce la utilización del poder reductor en el 
aparato fotosintético, debido a una baja en la disponibilidad de CO2 o a la caída en la 
actividad de procesos metabólicos, intensificando así, el suministro de energía de 
excitación a la molécula de oxígeno (Tambussi, 2004), lo que genera EAO. Éstas, son 
altamente reactivas e inducen modificaciones oxidativas en las macromoléculas celulares: 
lípidos, carbohidratos, proteínas y ácidos nucleicos. Los efectos deletéreos de las EAO 
configuran lo que se conoce como estrés oxidativo. La peroxidación de lípidos inducida por 
EAO produce compuestos como etanol y el malondialdehido (MDA), considerados como 
marcadores de la peroxidación, los que a su vez pueden actuar sobre las membranas 
alterando su funcionalidad (Fig. 3), sobre el ADN, desnaturalizándolo (Fujimoto et al., 
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1984), sobre el ARN mensajero inhibiendo la síntesis proteica (Dhindsa, 1982), sobre las 
proteínas modificándolas mediante enlaces covalentes y sobre los aminoácidos oxidándolos 
(Priestley, 1986). Los niveles de EAO son controlados por el llamado sistema antioxidante, 
el cual incluye componentes enzimáticos y componentes no enzimáticos que funcionan en 
forma coordinada (Foyer, 1994). Los mismos, en ciertas condiciones, pueden superar los 
niveles de EAO, disminuyendo así, posibles eventos de estrés oxidativo (Mittler, 2002). En 
este trabajo, se determinaron concentraciones de antioxidantes no enzimáticos a partir de la 
capacidad férrico reductora de plasma (FRAP), ensayo reportado por Benzie y  Strain 
(1996), el cual permite conocer en parte, el estado actual del sistema antioxidante en la 
fuente fotosintética bajo diferentes condiciones ambientales. 
Existen trabajos que analizaron los valores de MDA y antioxidantes bajo situaciones de 
ET y/o EH. Por ejemplo Xu y Zhou (2006), reportaron en su ensayo con Leymus chinensis 
en macetas, que las altas temperaturas (32°C), en forma individual, o en combinación con 
EH (25-40% CRA), da lugar a la acumulación de MDA lo que provocaría daño celular. 
Estos mismos autores observaron que plantas aclimatadas a altas temperaturas tuvieron 
bajos valores de EAO explicado por altos niveles de antioxidantes no enzimáticos entonces, 
mientras mayor era la concentración de antioxidantes, menor era la posibilidad de que la 
planta sufriera daño oxidativo. Grumberg et al., (2013) detectaron en ensayos en macetas 
en soja una correlación entre mayor daño oxidativo (medido a partir de MDA) y menor 
tolerancia al estrés por sequía, deduciendo que altos valores de MDA se relacionan con 
situaciones de EH.  
 Los daños ya ocasionados por el ET y/o EH sobre la fotosíntesis, sumado a la reducción 
de las macromoléculas que intervienen en dicho proceso, producen conjuntamente 
disminuciones en la disponibilidad de fotoasimilados provocando consecuencias adversas 
en el crecimiento general de la planta (Tambusi, 2004). Considerando que la poca 
disponibilidad de asimilados afecta el Rto, NG y PG,  estudiar como impactan fenómenos 
de ET y/o EH en el Rto de la soja y sus componentes, teniendo en cuenta valores de EAO y 
antioxidantes, podría contribuir a un nuevo abordaje en el tema ya que no se han registrado 




Figura 3. Alteración de la membrana biológica debida a daños oxidativos causados por 
radicales libres, los cuales producen oxidación de proteínas y peroxidación en fosfolípidos de 
membrana. 
 
    4.4  Ureídos 
 
La soja establece simbiosis con bacterias fijadoras del nitrógeno del grupo de los 
rizobios, específicamente del género Bradyrhizobium sp, durante la cual se desarrolla un 
nuevo órgano en el córtex externo de la raíz, el nódulo donde ocurre la fijación biológica 
del nitrógeno. El nitrógeno fijado biológicamente es inicialmente incorporado como 
asparragina, aspartato, glutamina y glutamato, luego éstos compuestos son metabolizados 
en los nódulos en forma de ureídos: principalmente alantoína (Al) y ácido alantoico (AcA) 
(Vance, 2005). La vía de formación de los ureídos incluye en sus primeras etapas al ácido 
úrico, producto de la metabolización de las bases de purina, el cual se convierte en Al. Este 
último, presenta dos vías, una de transporte y otra de transformación. La primera consiste 
en introducirse en forma directa a la corriente xilemática y la segunda, en la conversión de 
Al en AcA, ureído que se suma luego a la corriente xilemática, llegando así a los diferentes 
órganos de la planta (Schubert, 1986). Por ello, son los ureídos la principal forma de 
transporte de N a larga distancia en leguminosas tropicales (Lodwig, 2003) (Fig. 4). 
Ante ausencia de estreses, la concentración de ureídos es mayor en tallos y flores y 
menor en hojas (Ladrera et al., 2007; King y Purcell, 2005; Vadez et al., 2000). Esto se 
debe a que los ureídos, al llegar a las hojas, son metabolizados para dar lugar a otros 
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compuestos nitrogenados  (Atkins et al., 1982; Herridge et al., 1978). Por el contrario, bajo 
condiciones de estrés, particularmente de EH, los ureídos se acumulan en hojas. Este 
aumento en la concentración de ureídos, donde la disponibilidad de esqueletos carbonados 
se ve reducida por el EH, es consistente con la teoría de que los ureidos son una forma más 
eficiente de transporte de N (Atkins, 1991), la cual consume bajas concentraciones de C y 
permite a la planta una mayor eficiencia en el uso de fotoasimilados (Pate, 1983). Diversos 
autores, entre ellos Serraj et al., (1999 a, b) y Ladrera et al., (2007) observaron que el 
aumento de ureídos en hojas de soja durante el EH en la etapa vegetativa, era acompañado 
por disminuciones en la fijación biológica de N, lo cual podría responder a un mecanismo 
de retroalimentación negativa, donde el aumento de ureídos en hojas inhibe la fijación de N 
en los nódulos de las raíces (Serraj y Sinclair, 2003). Sinclair et al., (2007) también reportó 
para EH, que la fijación simbiótica del nitrógeno disminuye ante modestos déficits de agua 
en el suelo. Esta reducción en los niveles de N, reduce la fuente de proteínas que aportan al 
peso final de los granos, logrando reducciones en el Rto del cultivo. Por ejemplo, genotipos 
tolerantes al EH tienen la capacidad de ser sensibles a la baja disponibilidad hídrica 
logrando una correcta fijación biológica del N, que se traduce en un Rto mayor comparado 
con genotipos no tolerantes (Sinclair et al., 2007).  
A pesar de que se han registrado numerosos trabajos en soja acerca del contenido de 
ureídos en condiciones de EH, pocos son los estudios que analizan los ureídos bajo ET y la 
combinación de estreses (ET × EH), más aún, teniendo en cuenta en forma aislada el 
comportamiento de la Al y AcA, los dos tipos de ureídos predominantes en soja que se 
metabolizan en vías diferentes. Además, sería interesante aportar que sucede con el Rto y 
sus componentes bajo ET y ET × EH en relación al contenido de ureídos. 
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Figura 4. Metabolismo del nitrógeno en nódulos de soja. El nitrógeno (N2) ingresa a la célula 
infectada de la planta para luego ser trasportado en forma de alantoína o ácido alantoico a la 























La combinación del estrés térmico con el hídrico durante el llenado de granos en soja, 
producen alteraciones en la fuente fotosintética  observándose una aceleración del proceso 
de senescencia foliar y modificaciones en los contenidos de las distintas variables 
bioquímico-fisiológica que caracterizan el funcionamiento de la fuente. Estos efectos sobre 
la fuente se traducen en alteraciones sobre el rendimiento y sus componentes (número y 




 OBJETIVO GENERAL: 
 
Analizar el impacto de episodios de altas temperaturas y estrés hídrico durante el llenado 
de granos de soja sobre el metabolismo primario de la fuente y como esto afecta el 
rendimiento y  sus componentes. 
 
 OBJETIVOS ESPECÍFICOS: 
 
En genotipos de soja sometidos a breves intervalos de altas temperaturas, déficit de agua 
y su interacción durante el llenado de granos se propone: 
 
1) Cuantificar los cambios producidos en el rendimiento y sus componentes. 
2) Caracterizar  los efectos sobre el metabolismo primario y oxidativo de las hojas 
fuente, 
3) Establecer asociaciones entre las variables bioquímicas-fisiológicas y, entre estas y el 






MATERIALES Y MÉTODOS 
 
El experimento se llevó a cabo en la EEA INTA Manfredi (31º 49' S, 63º 46' O) durante 
la campaña agrícola 2012-2013, utilizando 2 genotipos de soja SPS 4x4 RR y SPS 4x99 RR 
ambos cultivares de grupo de madurez IV largo y hábito de crecimiento indeterminado (es 
decir, que presentan superposición de estados vegetativos con reproductivos). El ensayo se 
implantó sobre suelo Haplustol éntico, perteneciente a la serie Oncativo. Previo a la 
siembra se realizaron análisis de suelo de: fósforo disponible, nitrógeno de nitratos, pH y 
materia orgánica, determinaciones realizadas por el laboratorio de suelos del INTA 
Manfredi. Se efectuó el control de plagas y enfermedades para evitar reducciones en el Rto. 
Se registraron diariamente datos de temperatura, radiación solar y humedad relativa 
obtenidas de estaciones meteorológicas (Cavadevices, Buenos Aires, Argentina) ubicadas 
en el sitio experimental.  
 
1. Diseño experimental y tratamientos 
 
Se efectuó un diseño experimental en parcelas sub-subdivididas con 2 repeticiones (bloque 
1 y 2), donde la parcela principal correspondió al EH, la sub-parcela al genotipo y la sub-
sub parcela al ET (Fig. 5).  El tamaño de cada parcela fue de 4 surcos de 4 metros de largo 









Figura 5. Diseño experimental del ensayo realizado a campo en el EEA INTA Manfredi con 
dos repeticiones (bloque 1 y 2). La parcela principal correspondió a estrés hídrico (EH), la 
sub-parcela al genotipo (SPS 4×4 RR cuadrado blanco, SPS 4×99 RR cuadrado negro) y la 
sub-sub parcela al estrés térmico (ET). Los cuatro tratamientos fueron: control (C), ET, EH y 
ET × EH.  
El experimento consistió en manipular la disponibilidad hídrica y la temperatura durante 
el llenado de granos en soja, a partir de R5.5 (semillas con longitud de 6mm según Fehr y 
Caviness, 1977), una vez que la división celular cotiledonar ha finalizado. Esto dio lugar a 
cuatro tratamientos: control, estrés térmico, estrés hídrico y estrés térmico × estrés hídrico. 
Los niveles de ET fueron: i) sin estrés (temperatura ambiente) y ii) episodios que superaron 
los 32ºC durante 6 horas alrededor del mediodía.  Se utilizó como temperatura de referencia 
32ºC; porque numerosos experimentos han mostrado que temperaturas por encima de este 
valor reducen tanto la tasa de crecimiento del grano como la duración del llenado de granos 
en soja (Egli y Wardlaw, 1980; Gibson y Mullen, 1996; Egli, 1994). El incremento de 
temperatura se logró mediante carpas de polietileno (Fig. 6A) cerradas desde las 10:00 
hasta las 16:00 h durante 21 días a partir de R5.5 (Fig. 7). El nivel de ET se monitoreó 
mediante sensores de temperatura. Los niveles de EH fueron: i) sin estrés (próximo a 
capacidad de campo) lo cual se logró mediante riego por goteo y ii) con estrés moderado 
(20% agua útil aproximadamente) donde el aporte de agua por las lluvias fue excluido por 
medio de estructuras móviles (rainout shelters) (Fig. 6B). Dicho estrés se impuso a partir 
de R5.5 (según Fehr y Caviness, 1977) hasta el final del ciclo (Fig. 7). El nivel hídrico 
objetivo fue monitoreado a través de mediciones gravimétricas del agua en el suelo en 
cuatros momentos: antes de la siembra, en R3 (comienzo de fructificación) al final del 
tratamiento de ET y al final del ciclo del cultivo. 
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Figura 6. Fotos del ensayo realizado a campo en el EEA INTA Manfredi: A) carpas de 
polietileno cerradas desde las 10:00 hasta las 16:00 h para lograr el incremento de temperatura; 
B) estructuras móviles denominadas rainout shelters que permiten la exclusión del agua de  
lluvias y C) parcelas que combinan rainout shelters con carpas de polietileno para lograr la 
interacción de ambos estrés (ET × EH). 
 
 
Figura 7. Momento de imposición (flecha rojo-azul) del estrés térmico (ET) y/o estrés 
hídrico (EH) en relación al ciclo ontogénico del cultivo de soja. Duración del ET: línea roja y 





2. Determinaciones  de variables Bioquímicas 
Tanto las determinaciones bioquímicas como las ecofisiológicas fueron realizadas en el 
estrato superior del canopeo del cultivo. Se estudió éste estrato en particular, debido a que 
el mismo recibe el 90 %  de interceptación incidente de la radiación fotosintéticamente 
activa (Hatfield y Carlson, 1978), dispone  mayores concentraciones de CO2, (Baldocchi et 
al., 1983), y es por lo tanto, el estrato que aporta la mayor cantidad de fotoasimilados 
(Hatfield y Carlson (1978). Además, como lo reportaron Rotundo y Westgate (2010) en 
soja, la parte superior del canopeo es la más afectada respecto a la inferior ante una 
situación de estrés a campo. De los tres folíolos que constituyen la hoja de soja, se escogió 
el folíolo central debido a que el grupo de trabajo realizó distintas determinaciones 
fisiológicas comparativas, no encontrando diferencias entre los tres folíolos, razón por la 
cual, se unificó trabajar en el folíolo central.  
Para las determinaciones bioquímicas se seleccionó por unidad experimental una hoja 
correspondiente al tercer nudo superior del tallo principal de tres plantas, ubicadas en los 
surcos centrales en los momentos: antes, durante y después de la aplicación del ET, EH y 
ET × EH. Se obtuvo un número total de muestras de 144, resultando de la combinación de 
16 unidades experimentales (8 por genotipo) x 3 momentos de muestreo (antes, durante y 
después) x 3 repeticiones. Inmediatamente luego del corte, las hojas fueron congeladas en 
nitrógeno líquido para su posterior almacenamiento en freezer a una temperatura de -20°C, 
hasta el momento de realizar las determinaciones. Las determinaciones se realizaron en la 
Cátedra de Fisiología Vegetal de la FCEFyN-UNC y en el área de Fisiología de la 
Producción del IFRGV-CIAP-INTA (ex IFFIVE). Para los análisis se utilizaron por unidad 
experimental 6 discos de 2 cm
2
 c/u, pertenecientes al folíolo central de la hoja de cada 
planta muestreada, obteniendo como resultado 18 discos por unidad experimental (6 discos 
x 3 plantas por unidad experimental). Los discos se molieron en un mortero conteniendo 
nitrógeno líquido. El tejido molido se resuspendió en 1500 µl de etanol 80% frío y se 
centrifugó a 14.000 rpm durante 5 minutos. El sobrenadante obtenido se utilizó para la 
determinación de FRAP. Luego la extracción etanólica fue calentada a 80°C durante 20 
minutos, se centrifugó a 14.000 rpm durante 5minutos y se separó el sobrenadante del 
pellet. El primero fue utilizado para determinación de malondialdehído, clorofilas totales y 




2.1 Capacidad férrico reductora de plasma (FRAP): 
 
Esta determinación se realizó según el protocolo de Benzie y  Strain (1996). Para esto se 
tomaron 5 µl de la extracción etanólica y se hicieron reaccionar con 100ul de una mezcla 
que contenía buffer acetato de Na 0,25 M pH 3,6, TPTZ 0,83 mM y FeCl3 16,6 mM. Luego 
de 20 minutos de incubación a temperatura ambiente, se midió mediante espectrofotometría 
la absorbancia a 600 nm. Los resultados fueron referidos en umoles cm
-2
 utilizando para 
esto una curva de concentraciones conocidas de TROLOX (Benzie y  Strain 1996). 
 
2.2 Malondialdehído (MDA) 
 
Para la determinación de MDA se utilizó el protocolo de Heath y Packer (1968). Se 
hicieron reaccionar 200 µl de la extracción etanólica con 200 µl de una mezcla que 
contenía ácido tricloroacético 20% (P/V) y ácido tiobarbitúrico 0,5% (P/V). La mezcla se 
calentó a 90°C durante 20 minutos a baño maría y se centrifugó a 14.000 rpm durante 
5min. Luego se procedió a la determinación espectrofotométrica de la absorbancia a 532 y 
600 nm. La concentración de MDA se calculó a partir de la absorbancia a 532 nm (la 
corrección se realizó restando la absorbancia a 600 nm para la turbidez no específica) 




 y expresándola como 




2.3 Clorofilas Totales (Clo) 
 
Para esta determinación se siguió el protocolo propuesto por Tetley y Thimann (1974), 
utilizando 100 µl de la extracción alcohólica y se medió su absorbancia a 652 nm mediante 









2.4  Almidón (Alm) 
 
La determinación de este compuesto se realizó según el protocolo de Guan y Janes 
(1991). Al sobrenadante pellet obtenido de la extracción alcohólica de la solución madre se 
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lo resuspendió en agua destilada, se lo incubó a 100°C durante 30min y luego se hizo un 
tratamiento de 16 h a 55°C con la enzima amiloglusidasa y se incubó durante toda la noche. 
Se centrifugó la muestra a 1200 rpm durante 10 minutos. Se tomaron 60 µl del 
sobrenadante y se los hizo reaccionar con 500 µl de reactivo de sumner (1.76M NaOH, 
4,4mg de tartrato de KNa tetrahidrato, 2 mg de Ácido 3,5 dinitrosalicílico) a 100°C durante 
5 minutos. Se enfrió la reacción y se midió por espectrofotometría su absorbancia a 550 
nm. Para el cálculo de concentración de Alm se utilizó una curva de concentraciones 




2.5  Azúcares Solubles Totales (Az) 
 
La fracción sobrenadante de la extracción alcohólica se secó en estufa a 60°C durante 24 
h, luego se resuspendió en 1500 µl de buffer HEPES-KOH 50 mM pH 8.3 y se centrifugó a 
14.000 rpm durante 5 minutos. Se tomaron 10 µl de esta solución y se hicieron reaccionar 
con 1000 µl de reactivo de anthrona a 100°C durante 5minutos en baño maría. Se midió  la 
absorbancia  a 620 nm. Para el cálculo de la concentración de Az totales se utilizó una 
curva de Glucosa de concentraciones conocidas y el resultado se expresó en m gm
-2
. El 
protocolo, al igual que para la determinación de Alm fue el de Guan y Janes (1991). 
 
2.6  Proteínas (PrH) 
 
Esta medición se realizó a partir de lo propuesto por Lowry et al., (1951). Se utilizó una 
fracción del pellet resuspendido en agua, a la cual se le agregó SDS 1% (P/V) y se lo 
incubó a 100°C durante 5minutos, luego se lo centrifugó a 14.000 rpm durante 5minutos. 
Se mezclaron 10 µl de esta solución con 800 µl de la solución ABC, se incubó por 15 
minutos y se agregó 32 µl de reactivo de foling. Se midió la absorbancia a 578 nm. Para el 
cálculo de la concentración de PrH totales se utilizó una curva de concentraciones 




2.7  Contenido de Ureídos 
 
Para esta medición se utilizó la técnica de determinación química propuesta por Vogels 
y Van der Drift (1970). A diferencia del resto de las determinaciones, se trabajó con hojas 
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(se utilizaron los folíolos laterales y lo que restaba de los folíolos centrales) previamente 
secadas con un peso aproximado de 0,05 g y se sumergieron en Buffer K3PO4 0,025 M pH 
6. Se trabajó paralelamente con tres tubos (A, B y C) los cuales sufrieron diferentes 
procesos de hidrólisis. Para esto se utilizaron 100 µl del sobrenadante. Luego, a estos tres 
tubos se le agregó fenilhidrazina 3 mg ml
-1
 y HCl concentrado además de 100 µl de 
ferricianuro de potasio 16 mg ml
-1
. Se midió la absorbancia a 520 nm inmediatamente. Se 
calcularon las cantidades de glioxilato en cada reacción a partir de una curva de calibración 
(0-0,01 μmoles). La concentración de AcA se calculó a partir de la diferencia de las 
cantidades de glioxilato entre las reacciones B y A. La cantidad de Al se calculó a partir de 
la diferencia de las cantidades de glioxilato entre las reacciones C y B. Los resultados 




3. Determinaciones de variables Eco-Fisiológicas 
 
3.1  Eficiencia Cuántica del Fotosistema II (ᶲPSII y Fv/Fm) 
 
Con el objetivo de analizar el impacto del ET, EH y ET × EH sobre la eficiencia 
cuántica del fotosistema II, se muestreó el folíolo central de cada hoja correspondientes al 
segundo, tercer o cuarto nudo superior del tallo principal de seis plantas por unidad 
experimental ubicadas en los surcos centrales, durante los momentos antes, durante y 
después de la aplicación de los mencionados estreses. Se obtuvo un número total de 
muestras de 288 resultando de la combinación de 16 unidades experimentales (8 por 
genotipo) x 3 momentos de muestreo (antes, durante y después) x 6 repeticiones. Mediante 
un medidor de pulso modulado (FMS2, Hansatech Instruments, Pentney King's Lynn, 
U.K.) se determinó el ᶲPSII y la Fv/Fm), esta última en hojas adaptadas a la oscuridad 
durante 30 minutos. Se realizaron seis repeticiones para Fv/Fm y ᶲPSII por unidad 
experimental y las mediciones se efectuaron entre las 10:30 h y 15:00 h sobre el folíolo 
central de cada hoja, durante días soleados y despejados. 
 
3.2  Contenido Relativo de Agua (CRA): 
 
La fórmula utilizada para el cálculo de este parámetro es la siguiente (Kramer, 1974; 
citado por Medina, 2007):  
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Para ello se obtuvieron los pesos frescos de segmentos foliares (cuatro cm
2
) 
correspondientes al tercer y cuarto nudo superior, muestreando 3 plantas por unidad 
experimental. Luego los segmentos foliares fueron sumergidos en agua destilada durante 24 
h para así obtener el peso saturado. Por último se secaron en estufa durante 72 h a 60°C 
para la obtención del peso seco. 
 
3.3 Rendimiento, Número y Peso de Granos 
 
La cosecha del ensayo se realizó cuando las parcelas alcanzaron la humedad de cosecha, 
en forma manual cortando las plantas a nivel del suelo y tomando los dos surcos centrales 
de cada tratamiento. Posteriormente se procesaron las muestras en una trilladora 
experimental estacionaria (Forti, Pergamino, Argentina). Se estimó el Rto ajustado a la 
humedad base del cultivo (13,5%) (kg ha
-1
), peso de mil semillas (gramos) ajustado a la 
humedad base (PM), número de grano por m
2
 (NG). Los componentes de Rto fueron 
determinados de la siguiente manera: el peso de mil semillas se calculó para cada 
tratamiento y repetición tomando tres muestras de las semillas cosechadas y  contando las 
semillas manualmente. Luego se pesaron las semillas contadas y se determinó la humedad 
de cada alícuota a través de un humedímetro para granos modelo Tesma A-79 (Tesma 
SAIC, Argentina). Posteriormente, se ajustó a la humedad base de comercialización 
(13,5%). El NG por unidad de superficie (m²) se obtuvo dividiendo el Rto por el peso de 
mil granos. 
 
4. Análisis de Datos 
 
Se calcularon las medidas de resumen media y desvio estándar para todas las variables 
analizadas mediante la utilización del programa estadístico InfoStat (Di Rienzo et al., 
2010). Con el fin de explorar asociaciones entre Rto, NG, PG y VBF se efectuó un análisis 
de componentes principales (ACP) (Johnson y Wichern, 2002). Los resultados de este 
análisis se visualizan a través de gráficos biplot (Gabriel, 1971) construidos a partir de las 
dos primeras componentes principales (CP1 y CP2) derivadas del ACP. Las VBF también 
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se procesaron mediante análisis de varianza (ANAVA) para detectar diferencias 
significativas en las medias de los distintos tratamientos, se trabajó con un nivel de 
significancia de  p <0,05 y un test a posteriori de DCG utilizando el programa estadístico 
Infostat, (Di Rienzo et al., 2010). Finalmente, se ajustaron regresiones lineales simples y 
múltiples para modelar el Rto, NG y PG en función de las variables bioquímico-fisiológicas 
más relevantes. Para la selección de dichas variables, se consideraron: un nivel de 
significancia del 5% para la prueba t en los parámetros de regresión estimados, los 
coeficientes de determinación (R
2
) y el análisis de los residuos, mediante InfoStat (Di 













































RESULTADOS Y DISCUSIÓN  
 
En la Fig. 8 se muestra la evolución de la temperatura durante los 21 días que duró el 
tratamiento de ET, donde se puede observar los aumentos de temperatura por encima de la 
temperatura ambiente alcanzados en los tratamientos de ET y ET × EH durante 14 días que 
se utilizaron las carpas. La temperatura máxima promedio durante los episodios de ET 
superó en 11,4°C bajo riego y en 13,9°C bajo EH, a  la registrada en los tratamientos 
control (Tabla 1). 
 
 
Figura 8. Promedio de la temperatura media (°C) del aire durante el episodio de estrés 
térmico (durante 21 días a partir de R5.5)  para parcelas bajo los tratamientos control (C: 
verde), estrés térmico (ET: amarrillo) y estrés térmico con estrés hídrico (ET × EH: rojo). En 
el eje de las ordenadas se marca línea continua a los 32°C, temperatura por encima de la cual 






















































Tabla 1. Temperaturas (°C) del aire máximas, mínimas y medias alcanzadas en los 
tratamientos control, estrés térmico con riego (Temperaturas >32°C) y estrés térmico con 
estrés hídrico (20% contenido de agua útil) durante episodio de ET (durante 21 días a partir 
de R5.5) 
Tratamiento  Media Mínimo Máximo 
Control         23.3  12.6  34.6  
Estrés Térmico (ET)          28.6  11.5  46.0  
ET x Estrés Hídrico (EH)       29.9  13.0  48.5  
 
Respecto a la caracterización del EH logrado a campo, en la Tabla 2 se puede observar el 
promedio de agua útil en las parcelas bajo EH (es decir en zona de shelters) y en los 
controles regados en los cuatros momentos en los que se realizaron las mediciones 
gravimétricas del agua en el suelo: antes de la siembra, en R3 (comienzo de fructificación), 
al final del tratamiento de ET y al final del ciclo del cultivo. Se puede constatar que al 
inicio de los tratamientos (R5.5) el nivel hídrico alcanzado en las parcelas bajo deficiencia 
de agua fue en promedio de 16% de agua útil, valor próximo al objetivo planteado de 20% 
agua útil. Resulta interesante notar que una vez finalizado el ciclo del cultivo el contenido 
de agua útil en las parcelas bajo EH fue de 3%, mientras que en los controles regados fue 














Tabla 2. Contenido de agua útil (%) medido hasta los 2m de profundidad en las parcelas 
bajo los tratamientos control y estrés hídrico (20% agua útil) en los momentos antes (R3), 
durante (R5.5) y después (21 días a partir de R5.5 para ET y R8 para estrés hídrico) del 
inicio de los tratamientos. 
Momento Control Parcelas bajo  
Estrés Hídrico  
Comiendo de fructificación (R3) 71 74  
Inicio tratamientos  (R5.5)  75  16  
Fin Estrés Térmico (21días) 111  7  
Fin Estrés Hídrico (R8) 84  3  
 
Es importante aclarar que si bien, para las diferentes VBF determinadas se registraron 
valores correspondientes a los momentos antes, durante y después, sólo se muestran los 
resultados referidos al momento después, ya que dicho momento mostró los valores más 
contrastantes y robustos respecto a los otros dos, permitiendo dar respuesta a los objetivos 
planteados en el presente trabajo. 
En la Tabla 3 se muestran los valores de Rto, NG y PG para los 4 tratamientos aplicados. 
Bajo condiciones de episodios de altas temperaturas en las parcelas regadas se observaron 
caídas del Rto de 20% (383  g m
-2  
± 44 g m
-2
) con respecto al control. En estos tratamientos 
de ET el NG disminuyó 25% (2086 NG m
-2
 ± 247 NG m
-2
), mientras que el PG aumentó 
(184 g ± 2 g) con respecto al control (174 g ± 13 g). Estos resultados difieren de los 
encontrados por Dornbos y Mullen (1991), quienes también observaron en ensayos en 
maceta en cámaras de crecimiento, caídas del Rto (30%) en situaciones de ET 
(temperaturas de alrededor de 35°C),  pero a diferencia de lo encontrado en este estudio, 
esa reducción se debía a una disminución similar tanto del NG como del PG. Las 
diferencias entre ambos estudios tal vez puedan deberse a que en este trabajo el ET 
consistió en la exposición del cultivo a episodios que superaron los 32ºC durante 6 horas 
alrededor del mediodía durante 21 días a partir de R5.5, mientras que Dornbos y Mullen 
(1991) expusieron las plantas a temperaturas elevadas (33-35°C) durante todo el período de 
llenado de granos, desde R5 hasta R7.  La menor duración del ET del presente trabajo 
habría permitido a los tratamientos de ET compensar parcialmente la caída del NG a través 
del aumento del PG, permitiendo a dichos tratamientos alcanzar un PG final similar al 




± 11 g m
-2
), disminuyendo un 25% (2117 NG m
-2 
± 126 NG m
-2
) el NG y un 
20% (131 g ± 5 g) el PG (Tabla 3). Estos resultados son coincidentes con los de Dornbos y 
Mullen (1991), quienes encontraron reducciones similares tanto del Rto como de sus 
componentes bajo EH. Rotundo y Westgate (2010), en ensayos a campo observaron una 
disminución del 20% del Rto, que los autores atribuyeron principalmente a la caída del PG 
y en menor medida al NG (21% y 4%, respectivamente). Con lo cual estos resultados 
parecieran ser diferentes de los encontrados en el presente trabajo, pero ambos estudios 
trabajaron con metodologías para la imposición del EH totalmente diferentes, dado que en 
el caso de Rotundo y Westgate (2010) las parcelas fueron realizadas en secano y cuando el 
cultivo alcanzo el estadio fenológico de R5.5 por medio de riego suplementario se mantuvo 
control sin EH, con lo cual durante el periodo crítico de fijación de granos el cultivo pudo 
haber experimentado cierto nivel de estrés hídrico reflejado en el bajo Rto exhibido por los 
controles de 2195 kg ha
-1
. Por lo tanto, al partir de una situación control con un Rto inferior 
al potencial y por lo tanto menor NG, luego cuando se compara el Rto de los controles 
versus los tratamientos de EH se exacerban más las diferencias en el PG que en el NG.   





), debido tanto a la caída del NG (2064 NG m
-2  
± 303 NG m
-2
) como del PG (137 g 
± 12 g) con respecto al control, cayendo ambos componentes en similares proporciones (26 
y 21%, respectivamente) (Tabla 3). Estas reducciones tanto del Rto, como del NG y PG son 
ligeramente inferiores (~10%) a las reportadas por Dornbos y Mullen (1991), lo cual podría 
deberse a que dichos autores impusieron ambos estrés (ET y EH) simultáneamente durante 
todo el período de llenado de granos, es decir de R5-R7. Mientras que en nuestro estudio el 















Tabla 3. Valores de media y desvío estándar para las diferentes variables analizadas para el set 
de datos correspondientes al momento después. 







)      488 ± 51        383 ± 44    277 ± 11     286 ± 60 
NG (NG m
-2
)   2791 ± 176      2086 ± 247    2117 ± 126     2064 ± 303 
PG (g)   174 ± 13        184 ± 2        131 ± 5     137 ± 12 
CRA (%)     54 ± 11          57 ± 5     60 ± 4     48 ± 7 
Fv/Fm  0,77 ± 0,07 0,75 ± 0,08 0,72 ± 0,08       0,62 ± 0,10 
ᶲPSII 0,31 ± 0,11 0,30 ± 0,06 0,26 ± 0,06     0,27 ± 0,08 
FRAP(umoles cm
-2
)        14 ± 3     11 ± 3     12 ± 3     10 ± 3 
MDA(umoles cm
-2
)    0,40 ± 0,10      0,60 ± 0,14      0,40 ± 0,10       0,40 ± 0,10 
Clo (g m
-2
)        1 ± 0,40           2 ± 0,30           1 ± 0,60       0,80 ± 0,50 
Az (mg m
-2
)    6 ± 3            4 ± 2       5 ± 2            4 ± 2 
Alm (g m
-2
)    5 ± 2            5 ± 2       3 ± 2            4 ± 1 
PrH (mg m
-2
)   27 ± 13          15 ± 5     22 ± 8          22 ± 7 
Ureídos (umol gPS
-1
)   2,67 ± 0,96       2,95 ± 3,58       2,99 ± 1,95       3,97 ± 1,59        
AcA (umol gPS
-1
)   0,80 ± 0,50            2 ± 1       0,80 ± 0,70            1 ± 0,50 
Al (umol gPS
-1
)         2 ± 0,90            2 ± 1       3 ± 2            3 ± 1 
CRA: contenido relativo de agua; Fv/Fm eficiencia cántica máxima; ᶲPSII: rendimiento 
cuántico del del fotosistema dos; Rto: rendimiento; NG: número de granos: PG: peso de 
granos; FRAP: capacidad férrico reductora de plasma; MDA: malondialdehido; Clo: 
clorofilas; Az: azúcares; Alm: almidón; PrH: proteínas de hoja; AcA: ácido alantoico; Al: 
alantoína. 
 
Como se mencionó anteriormente, en situaciones de ET bajo riego se observó que el PG 
final en estos tratamientos fue similar al alcanzado en la situación control (Tabla 3), 
sugiriendo un claro efecto compensatorio, dado que bajo ET se produjo disminución del 
NG (Tabla 3). Este efecto compensatorio habría permitido que el Rto alcanzado bajo ET 
fuera mayor que el exhibido por las parcelas bajo EH y ET × EH. Las reducciones en el Rto 
a través de los diferentes tratamientos respecto a la situación control, fueron explicadas por 
las disminuciones tanto del NG como del PG. Una de las razones que podrían estar 
explicando la caída en el NG es que los estreses hayan afectado la última parte del período 
crítico para la definición del NG. Aunque la imposición del ET y/o EH fue realizada a 
partir de R5.5, con el objetivo de afectar el periodo de llenado de granos, en soja es 
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conocido que el final del período crítico para la definición del NG no está unánimemente 
establecido, ya que el mismo se ha estimado que finaliza 10 a 12 días después de R5 para 
algunos autores (Board y Tan, 1995), mientras que para otros, puede prolongarse hasta el 
comienzo de R6 (Egli, 1997). Además, a esto resulta importante agregar que la soja es un 
cultivo que presenta crecimiento indeterminado, en el cual se origina una mayor 
superposición entre los diferentes estados, con lo cual una vez iniciado el llenado de granos 
continúan ocurriendo simultáneamente la floración, fructificación; además de proseguir la 
aparición de hojas y elongación de entrenudos. Está reportado, que la determinación del PG 
depende entre otros factores de la duración de llenado de granos, el cual a su vez, está 
controlado por la tasa de senescencia de las hojas del canopeo  y regulado al mismo tiempo, 
por los niveles de N en hoja (de Souza et al., 1997). Los cloroplastos y sus componentes 
como las Clo  representan más del 70% del N foliar (Taiz y Zeiger, 2008). Durante la 
senescencia foliar del cultivo de soja se produce una disminución del N foliar y por ende, 
de las Clo y fotosíntesis (Wittenbach et al., 1980; Hayati et al., 1996). Por lo tanto, bajas 
concentraciones de Clo en hoja son indicadoras de senescencia foliar  (Wittenbach et al., 
1980). Considerando que bajo EH o ET × EH el cultivo alcanzó valores de Clo 50% 
menores (1 g m
-2 
 ± 0,6 g m
-2
) que las plantas bajo ET (2 g m
-2 
 ± 0,30 g m
-2
) (Tabla 3), se 
puede inferir que independientemente del ET, bajo deficiencia hídrica las plantas mostraron 
senescencia anticipada. Esto fue confirmado por el amarillamiento precoz exhibido por las 
plantas sometidas a condiciones de EH y/o ET × EH, comparadas con las parcelas regadas 
(con o sin ET) como lo muestra la Fig. 9. Más aun, los tratamientos bajo condiciones de 
déficit hídrico exhibieron menor duración del llenado de granos con respecto al control, 15 
días menos (datos no mostrados), lo cual estaría explicando la disminución de 





Figura 9. Foto del ensayo que evidencia el amarillamiento precoz y por lo tanto, el 
acortamiento del ciclo en las parcelas bajo déficit hídrico (plantas por encima de la línea 
roja) con respecto a las plantas regadas (plantas por debajo de la línea roja). 
 
Las variables de eficiencia de la fotosíntesis, estimadas a partir de Fv/Fm y ᶲPSII junto 
con la concentración de Az y Alm son indicativas del estado fotosintético de la planta. 
Los valores de Fv/Fm, en condiciones ambientales normales (760 mm Hg de presión, 
25ºC), son próximos a 0,8 los cuales concordaron con los observados en la situación 
control. Las disminuciones más marcadas de Fv/Fm fueron observadas bajo condiciones 
de ET × EH, donde los valores disminuyeron significativamente en un 20% respecto al 




Figura 10. Valores de eficiencia cuántica máxima del fotosistema dos (Fv/Fm) para los 
diferentes tratamientos (C: control; ET: estrés térmico; EH: estrés hídrico; ET × EH: estrés 
térmico por hídrico) para el set de datos correspondientes al momento después. Expresados 
como medias (+) error estándar. Letras distintas expresan diferencias significativas (p<0,05). 
 
Para ᶲPSII las diferencias con respecto al control sólo se observaron en la parcelas no 
regadas, es decir bajo EH y ET × EH registrándose una reducción aproximada del 13% 
(Tabla 3). Similares resultados fueron reportados por Xu y Zhou (2006) en plantas de 
Leymus chinensis, ya que observaron disminuciones significativas (42%) en los valores de 
Fv/Fm en el tratamiento  ET × EH (32°C × 25-40% CRA). La variable ᶲPSII, mostró 
reducciones en condiciones de EH (33%) y ET × EH (83%), pero a diferencia del presente 
trabajo, también reportaron caídas bajo situaciones de ET (16%). Los autores concluyeron 
que las importantes disminuciones observadas bajo condiciones ET × EH se debieron a 
que los efectos adversos del EH agravan los daños causados por las altas temperaturas, lo 
que produce mayores pérdidas en el funcionamiento de PSII. En el presente estudio, los 
Az disminuyeron 33% en los tratamientos de ET y ET × EH (4 mg m
-2  
± 2 mg m
-2
) y 15% 
en EH (5 mg m
-2  
± 2 mg m
-2
). Por otro lado, el Alm cayó 40% (3 g m
-2  
± 2 g m
-2
) y 20% 
(4 g m
-2  
± 1 g m
-2
) para EH y ET × EH, respectivamente. Similares resultados bajo 
condiciones de EH moderado (CRA 30%) observaron de Souza et al., (1997) en plantas 
de soja, quienes  registraron reducciones en la concentraciones de Alm (85%) con 
respecto al control. Estas disminuciones fueron más acentuadas que las reportadas en el 
presente trabajo, pero las diferencias se pueden deber a que el ensayo de de Souza et al., 
(2007) se realizó en macetas y las variables fueron medidas 20 días después de R6, 
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momento en el que se impuso el EH, mientras que en este estudio a campo los datos 
fueron registrados en R8. 
Las relaciones antes mencionadas entre el Rto, NG, PG y las VBF fueron exploradas a 
partir del biplot obtenido de los dos primeros componentes principales del ACP (Fig. 11), 
el cual explicó 88% de la variación total de los datos estandarizados. Dichas correlaciones 
fueron analizadas a través de los ángulos entre los vectores de las variables, donde ángulos 
agudos indican correlaciones positivas y ángulos obtusos corresponden a correlaciones 
negativas entre las variables. En la CP1 de la Fig. 11 se pudo observar que niveles elevados 
de Rto y sus componentes estuvieron asociados positivamente a Fv/Fm, ᶲPSII, Az y Alm. 
La Fig. 11 también mostró que los vectores de las mencionadas variables se orientaron 
hacia los controles regados, ubicándose en el extremo opuesto a las parcelas bajo déficit 
hídrico. Esto coincide con los resultados de la Tabla 3, de la cual se desprende que las 
diminuciones más drásticas en los valores de las variables anteriormente citadas fueron 
observadas en las parcelas bajo déficit hídrico, indicando alteraciones en el estado 
fotosintético de las plantas sometidas a EH. Lo cual tiene sentido si consideramos que bajo 
situaciones de EH se producen cambios fisiológicos en las plantas, como por ejemplo el 
cierre de los estomas, con la consecuente reducción en la asimilación de CO2, y alteración 
de las actividades metabólicas propias de la fotosíntesis (Prasad, 2008). Si la sequía 
inductora del cierre estomático es además, acompañada de temperaturas altas las 
temperaturas de la canopia se elevan (Stone, 1999) frecuentemente al reducirse la 
transpiración, superando a menudo la temperatura del ambiente (Idso et al., 1981; Rose, 
1988) generando mayor estrés. Si bien en el presente trabajo no se midieron conductancia 
estomática ni fotosíntesis las reducciones observadas en las variables Fv/Fm y ᶲPSII, junto 
con caída de la concentración de Az y Alm apoyaron la suposición de que en las parcelas 
bajo EH los procesos fotosintéticos se modificaron negativamente. La disminución de los 
estimadoras de la eficiencia fotosintética del cultivo (Fv/Fm y ᶲPSII ) y de los principales 
productos de la fotosíntesis (Az y Alm) se tradujeron en reducciones en la disponibilidad de 
asimilados para el crecimiento de la planta precisamente durante la etapa más crítica para la 
determinación del Rto, cuando el cultivo está fuertemente limitado por fuente (i.e. 
fotoasimilados requeridos para sostener el crecimiento de los granos) (Borrás et al., 2004), 




Figura 11: Biplot del Análisis de Componentes Principales para el set de datos 
correspondientes al momento después. CRA: contenido relativo de agua; Fv/Fm eficiencia 
cántica máxima; PSII: rendimiento cuántico del del fotosistema dos; Rto: rendimiento; NG: 
número de granos; PG: peso de granos; FRAP: capacidad reductora férrico de plasma. 
 
El MDA producto de la peroxidación de lípidos de membranas es utilizado como 
marcador de daños oxidativos. Los valores de MDA fueron similares para el control, EH y 
ET×EH (0,40 umoles cm
-2 
 ± 0,10 umoles cm
-2
), mientras que se observó un aumento del 
35% en esta variable bajo ET comparando al control (Tabla 3) (Fig. 12). Esto se vio 
reflejado en el biplot de la Fig. 11, en cual el vector correspondiente al MDA se orientó 
hacia el tratamiento de ET, lo que estaría sugiriendo que los daños en las membranas 
causados tal vez por EAO, podrían ser más sensibles al ET que al EH. 
  
 




































Figura 12. Valores de malondialdehído (MDA) para los diferentes tratamientos (C: control; 
ET: estrés térmico; EH: estrés hídrico; ET × EH: estrés térmico por hídrico) para el set de 
datos correspondientes al momento después. Expresados como medias (+) error estándar. 
Letras distintas expresan diferencias significativas (p<0,05). 
 
Los resultados recién mencionados coinciden parcialmente con los encontrados por Xu y 
Zhou (2006), quienes también observaron que las altas temperaturas (32°C) dan lugar a la 
acumulación de MDA, pero a diferencia de este trabajo, ellos reportaron que el aumento en 
los niveles de MDA es acentuada en tratamientos de ET × EH (25-40% CRA). Aunque, la 
comparación entre el presente estudio y el de trabajo de Xu y Zhou (2006) es limitada, ya 
que estos investigadores realizaron el experimento en otra especie (Leymus chinensis) en 
invernadero aplicando los estreses en estado vegetativo. Sus resultados coinciden con lo 
hallado por Grumberg et al. (2013) quienes en soja encontraron que el MDA estuvo 
positivamente asociado a situaciones de EH. Como se mencionó anteriormente, en nuestro 
trabajo el MDA aumentó ante ET (Tabla 3), lo cual tiene sentido si consideramos que el 
MDA es un producto de la peroxidación de lípidos de membranas proceso que tiene lugar 
con altas temperaturas debido a que las mismas aumentan la fluidez de las membranas 
(Prasad, 2008). Interesantemente a partir de la Fig. 11 se observó una correlación negativa 
entre MDA y PrH, dado el ángulo obtuso formado entre ambas variables, por lo que se 
procedió a analizar dicha relación a través de regresión lineal. El análisis reveló asociación 
negativa significativa entre PrH y MDA (p=0,0162) aunque los datos mostraron dispersión 





Figura 13. Regresión para la relación entre proteínas (PrH) y malondialdehido (MDA). Las 
formas y colores círculo azul, triangulo verde, cuadrado amarillo y rombo rojo representan 
los tratamientos control, estrés térmico, estrés hídrico y estrés térmico con estrés hídrico, 
respectivamente. 
 
La asociación positiva y directa entre MDA y ET es indicativa de peroxidación de 
membranas causadas por las altas temperaturas, que produce entre otros daños, la 
modificación en la síntesis (Dhindsa, 1982), y estructura de las proteínas en hojas 
(Priestley, 1986) causando disminución de las proteínas reflejándose en la relación negativa 
entre MDA y PrH. Por lo tanto, ésta puede ser la razón por la cual disminuciones 





PrH = -26,673 MDA + 32,849 
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Figura 14. Valores de proteínas en hojas (PrH) para los diferentes tratamientos (C: control; 
ET: estrés térmico; EH: estrés hídrico; ET × EH: estrés térmico por hídrico) para el set de 
datos correspondientes al momento después. Expresados como medias (+) error estándar. 
Letras distintas expresan diferencias significativas (p<0,05). 
 
Los ureídos son la principal forma de transporte de N a larga distancia en leguminosas 
tropicales (Lodwig, 2003) siendo sus principales formas la alantoína (Al) y ácido alantoico 
(AcA) (Vance, 2005).  En este trabajo, se observó que la concentración de ureídos (suma de 
Al y AcA) aumentó tanto en condiciones de ET (2,95 umol gPS
-1  
± 1,58 umol gPS
-1
) cómo 
de EH (2,99 umol gPS
-1  
± 1,95 umol gPS
-1
) y ET × EH (3,97 umol gPS
-1 
 ± 1,59 umol gPS
-
1
) (Tabla 3). Cuando se consideraron las formas de ureídos Al y AcA se observó que la 
primera aumentó bajo EH (3 umol gPS
-1 
± 2 umol gPS
-1










) comparado con el control (Tabla 3). El biplot también mostró que niveles 
elevados de Al estuvieron asociados a situaciones de EH y ET × EH, mientras que mayores 
niveles de AcA estuvieron asociados con ET (Fig. 11). En un trabajo en macetas en plantas 
de soja realizado por Serraj et al. (1999b), se detectaron altos niveles de ureídos en hojas, 
pecíolos y nódulos sometidos a estrés hídrico durante la etapa vegetativa. El aumento de 
ureidos en hojas bajo condiciones déficit hídrico en el suelo podría responder a un 
mecanismo de retroalimentación negativa, donde el aumento de ureídos en hojas inhibe la 
fijación de N en los nódulos de las raíces, como lo sugirieron Serraj y Sinclair (2003). 
Además, está ampliamente demostrado que la fijación simbiótica del nitrógeno disminuye 
ante déficits de agua en el suelo (Serraj y Sinclair, 2003; Sinclair et al., 2000). Esta 
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reducción de la fijación de N ante EH, es reportada usualmente en la bibliografía como 
causa de mermas del Rto debido a que genera inadecuados niveles de N para la producción 
de proteína, principal componente del grano de soja (40% del grano es proteína) (Sinclair et 
al., 2007). Esto podría ser parte de la explicación de la caída del Rto observada en los 
tratamientos ET, EH y ET × EH en el presente estudio. Es importante destacar que si bien 
sería necesario aumentar el número de años del experimento y considerar otros aspectos 
tales como la realización de técnicas para cuantificar la fijación biológica del N con 
ensayos de flujo a través de la reducción de acetileno, este trabajo aporta nuevos 
conocimientos al estudio del comportamiento de los ureídos no sólo en condiciones de EH 
sino también en situaciones de ET y ET × EH. Y aborda el estudio de los ureidos 
analizando las concentraciones de Al y AcA individualmente, componentes considerados 
siempre en conjunto por la literatura. 
A partir del biplot correspondiente al análisis exploratorio del set de datos del momento 
después de muestreo se observaron fuertes asociaciones positivas entre Rto, NG, PG, Alm, 
Fv/Fm, ᶲPSII, FRAP, Az y PrH (Fig. 11). Por ello, en una segunda instancia se procedió a 
profundizar en el análisis de las mismas, a través de regresiones lineales múltiples. Las 
mismas indicaron que el 63% de la variación del Rto a través de tratamientos fue explicada 
significativamente por ᶲPSII y Alm (Tabla 4), mientras que para PG el mejor modelo de 
ajuste que explicó 62% de la variación del mismo incluyó como variables  explicativas a 
















Tabla 4. Modelos de regresión lineal para rendimiento, peso  y número de granos, en 














) Constante 153,46   31,53 <0,0001 0,63 
 Almidón     0,40    0,07 <0,0001  
 ᶲPSII 330,11  101,67 0,0026       
Peso de grano  Constante 135,93 10,98 <0,0001 0,62 
 Almidón         0,11 0,02 0,0001  
 ᶲPSII          72,90 33,53 0,0378  
 Proteínas           -0,24 0,06       0,0020  
Número de granos Constante 1684,93 207,64 <0,0001               0,20 
 Azúcares 1288,44 447,67 0,0106  
 Constante 1807,81  153,20 <0,0001               0,20 
 FRAP 38,65     12,39 0,0033  
 Constante 2037,24 117,55 <0,0001 0,13 
 Proteínas 11,67     4,97 0,0245  
 Constante 1957,78 111,98 <0,0001 0,13 
 Almidón 5,46   2,20 0,0174  
 Constante 1927,95 162,79 <0,0001 0,11 
 ᶲPSII 1168,62  543,60       0,0380  
 
Las variaciones del NG fueron explicadas significativamente (p<0,05) por FRAP, Az, 
PrH, Alm y ᶲPSII pero a través de modelos lineales simples,  logrando mejor coeficiente 
de determinación (R
2
 0,20) las variables Az (Fig. 15) y FRAP (Fig. 16) respecto a las 





Figura 15. Regresión para la relación entre número de granos (NG) y azúcares (Az) para el 
set de datos correspondientes al momento después. Las formas  y colores círculo azul, 
triangulo verde, cuadrado amarillo y rombo rojo representan los tratamientos control, estrés 




Figura 16. Regresión para la relación entre número de granos y FRAP para el set de datos 
correspondientes al momento después. Las formas  y colores círculo azul, triangulo verde, 
cuadrado amarillo y rombo rojo representan los tratamientos control, estrés térmico, estrés 
hídrico y estrés térmico con estrés hídrico, respectivamente. 
 
La relación positiva encontrada entre ᶲPSII, Alm y Rto y entre ᶲPSII, Alm y PG, reflejan 
el impacto del funcionamiento fisiológico del canopeo en la determinación Rto hacia el 
NG = 1219,1 Az + 1684,5 
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final del ciclo, cuando el cultivo se encuentra fuertemente limitado por la fuente 
fotosintética (generadora de fotoasimilados). Aumentos de la fotosíntesis durante el llenado 
de granos aumentan el PG generando incrementos del Rto. Siendo los valores de ᶲPSII 
directamente proporcionales a la tasa de fijación de CO2 y el Alm uno de los principales 
productos de la fotosíntesis, aumentos de ᶲPSII y Alm resultaron en incrementos del Rto y 
el PG. La relación negativa encontrada entre PrH y PG describiría el proceso de 
redistribución de N desde las hojas hacia el grano, considerando que el grano de soja posee 
en su composición final un elevado nivel de proteína (40%) y un alto porcentaje del N final 
de dicho grano (50-100%) proviene de la removilización de N a partir de las hojas.  
La relación positiva encontrada entre Az y NG y FRAP y NG a través de los 
tratamientos podría ser explicada considerando que el NG es una función directa de la 
disponibilidad de asimilados producto de la fotosíntesis (Egli, 1994) y el Az uno de los 
principales productos de este proceso fisiológico. Por otro lado,  el FRAP forma parte del 
sistema antioxidante no enzimático de las plantas cuyo rol es mantener controladas las 
EAO causantes de daños oxidativos, un elevado valor de FRAP indicaría bajos 
concentraciones de EAO (como los observados en el control, Tabla 3 y Fig. 11 y 17) 
sugiriendo ausencia o bajos niveles de daño oxidativo de la fuente fotosintética productora 
de fotoasimilados.  
 
 
Figura 17. Valores de la capacidad férrico reductora de plasma (FRAP) para los diferentes 
tratamientos (C: control; ET: estrés térmico; EH: estrés hídrico; ET × EH: estrés térmico por 
hídrico) para el set de datos correspondientes al momento después. Expresados como medias (+) 
error estándar. Letras distintas expresan diferencias significativas (p<0,05). 
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El presente trabajo es un primer paso hacia la comprensión de las bases eco-fisiológicas  
que regulan las respuestas del Rto y sus componentes del cultivo de soja durante el llenado 
de grano bajo situaciones de ET y/o EH. También constituye un avance en la combinación 
de escalas y sub-disciplinas dentro de la biología vegetal ya que involucró experimentos a 
campo estudiando variables ecofisiológicas, simultáneamente con variables bioquímicas-
fisiológicas (VBF), intentando a partir de las mismas mejorar la aproximación al 
entendimiento de mecanismos complejos como lo son las respuestas de los cultivos a 
condiciones de estrés. Por otro lado, este tipo de estudios contribuyen a la identificación de 
VBF asociadas al Rto y sus componentes las cuales podrían ser de suma utilidad para el 





























Los tratamientos de ET, EH y ET×EH causaron disminución del Rto (20%,  43%, 41%, 
respectivamente comparado con el control). Las reducciones en el Rto a través de los 
diferentes tratamientos respecto a la situación control, fueron explicadas por las 
disminuciones tanto del NG como del PG. Excepto en situaciones de ET bajo riego, donde 
el PG final fue similar al alcanzado en la situación control, sugiriendo un claro efecto 
compensatorio, dado que bajo ET se produjo disminución del NG. Este efecto 
compensatorio habría permitido que el Rto alcanzado bajo ET fuera mayor que el exhibido 
por las parcelas bajo EH y ET×EH. Se concluyó que la interacción de ambos estreses 
produjo efectos no aditivos sobre el rendimiento y sus componentes (número y peso de 
granos). 
 
Las disminuciones del PG observadas bajo EH y ET × E H y del NG también en las 
parcelas bajo ET pero regadas y la consecuente caída en del Rto a través de los 
tratamientos, fueron satisfactoriamente explicadas a partir de los efectos detrimentales de 
los estreses abordados sobre el funcionamiento de la fuente generadora de asimilados 
estrechamente ligada al proceso fisiológico de la fotosíntesis, y caracterizada en este 
estudio a partir de las VBF. Aunque bajo ET se produjeron modificaciones en los valores 
de las VBF, las diminuciones más drásticas de estas (i.e. Fv/Fm, ᶲPSII, Alm, Az, FRAP, 
Clo) fueron observadas en las parcelas bajo déficit hídrico, indicando alteraciones en el 
estado fotosintético de las plantas sometidas a EH y ET × EH. Lo cual fue confirmado por 
el amarillamiento precoz de las plantas en estos tratamientos, comparadas con las parcelas 
regadas (con o sin ET). Estos resultados permitieron aceptar la hipótesis que sostiene que: 
la combinación del estrés térmico con el hídrico durante el llenado de granos en soja, 
producen alteraciones en la fuente fotosintética  observándose una aceleración del 
proceso de senescencia foliar y modificaciones en los contenidos de las distintas 
variables bioquímico-fisiológica que caracterizan el funcionamiento de la fuente. Estos 
efectos sobre la fuente se traducen alteraciones sobre el rendimiento y sus componentes 




Dentro del conjunto de VBF abordadas y a través de regresiones lineales múltiples se 
encontró que Alm y ᶲPSII  fueron buenas predictoras de Rto, mientras que Alm, ᶲPSII y 
PrH fueron predictores robustos del PG. Las variaciones del NG fueron explicadas 
significativamente por FRAP, Az, PrH, Alm y ᶲPSII pero a través de modelos lineales 
simples. Además, teniendo en cuenta las VBF y los gráficos de barras se pueden considerar 
al MDA y PrH como indicadores robustos de ET, al Fv/Fm de ET × EH y al FRAP como 
indicador de los tres tratamientos de estrés: ET, EH y ET × EH.  
 
El biplot del ACP correspondiente al set de datos del momento después de muestreo 
mostró fuertes asociaciones positivas entre Rto, NG, PG, Alm, Fv/Fm, ᶲPSII, FRAP, Az y 
PrH, también mostró que elevados niveles de las dichas variables estuvieron asociados a los 
controles regados. Altos valores de MDA y AcA se correlacionaron con los tratamientos de 
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